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Resumen
LÓPEz-SÁrz, JA., PÉREZ-ALONSO & A. VELASCO NIIQUERUELA. 1996. Flavonoides en Musgos:
consideraciones quimiosistemáticas. Bot. Complutensis 21: 9-38.
Se argunienta el significadoquíiníosistcinátíco dc la presencia de flavonoides en Musci, y se apo-
ya la propuesta de que los musgos no son embriobiontes primitivos, sino que comparten una fuerte
afinidad con las plantas vasculares, habiendo ido bioquimicamente hablando muy paralelos en su
evolución.
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Abstract
LÓ¡±z-SÁEZ,JA.. M.J. PÉREZ-ALONSO & A. VELASCO NEGIJERUELA. 1996. Flavonoids in
Musci: cheinosystemarie eonsiderations. Bat. Complutensis 21: 9-38.
Tbk work confirnis that mosses are not primitive embryo-ptants. They are closely related tovas-
eu¡ar plants, aecording to their flavonoid counposition.
Key words: Flavonoids. Musc¿ Chcmosystematic.
INTRODUCCIÓN
Durante bastantes años se ha cuestionado la presencia de flavonoides en
briófitos. La primera cita en la literatura corresponde a MOLISCH (1911), aun-
que la estructura de dicho compuesto, referida a la saponarina, no fue elu-
cidada hasta 50 años más tarde, como recoge MARKJIAM (1990>. PAUL (1908)
Botanica Complatensis, 21: 9-38. Servicio de Publicaciones. Universidad Complutense, 1996
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ya citaba antocianinas en Sphagnum spp. No obstante, son BENOZ & al. (1962)
quienes aislan e identifican por primera vez flavonoides en briófitos: dos glu-
cósidos de una antocianidina poco común, la luteolinidina, en Bryum cryophi-
lum Mart. De las tres subclases de musgos consideradas por VITT (1984) den-
tro de la clase Bryopsida, ni en Sphagnidae ni Andreaeidae se han aislado o
identificado flavonoides excepto esfagnorrubinas (MIJEs, 1990). Unicamente
se conocen flavonoides como tales en Bryidae, aunque trabajos recientes están
poniendo de manifiesto su posible síntesis en Andreaeidae (BECKER, 1986;
SEEGER, 1992).
Después del trabajo pionero de McCLLJRE & MILLER (1967) en quimiota-
xonomía de musgos, surgieron nuevas investigaciones que arrojaron resulta-
dos sumamente interesantes: aislamiento de un glicósido de 5-deoxidihidro-
flavonol en Georgia pel/ucida (L.) Rabh. (VANOEKERHOVF., 1977 a);
7-ramnoglucósido dc apigenina en I-Iylocomium splendens (Hedw.) ES. & G.
(VANDFKERHOVE, 1977 b); apigenina y 7-ramnósido de apigenina en
Pleurozium schreberi (WiIíd.) Mitt. (VANDEKERHOVF, 1980); saponarósido,
schaftósido, isoschaftósido, neoschaftósido, isoneoshaftósido, vicenina-2, en-
soeriol y diversos 6,8-di-C-glicósidos en Plagiomnium undulatum (Hedw.)
T.Kop., y saponarósido, en Piagíomnium cuspidatum (Hedw.) T. Kop.
(FREITAG & al., 1986; VANDEKERHOVE, 1978 a); diversos glicósidos de luteo-
lina, apigenina y diosmetina, así como una biflavona de la luteolina (5’,8”-
biluteolina> en Dicranum scoparium Hedw. (OSTERDHAL, 1979 a, b); isoflavo-
nas en Bryum copulare Hedw. (ANHUT & al., 1984); glucurónidos, aislados por
primera vez en musgos (MIJES & al., 1986), etc. En base a toda esta informa-
ción, y si le añadimos la presencia de auronas (WEIrz & IKAN, 1977), de 3-
deoxi-antocianidinas (BF.NDZ & al., 1962), de biflavonoides macrocíclicos
(LÓPEZ-SAEz, 1994; SALM, 1992; SALM & al., 1993; SEEGER, 1992; SEEGER &
al., 1991), triflavonoides (LÓPEZ-SAEZ, 1994; SEECTER & al., 1992 b), así como
de hipnogenoíes y otros dihidroflavonoles (SLEVERS, 1992; SIEVERS & al.,
1992) en distintas especies de musgos, se apoya la propuesta de que los mus-
gos no son embriobiontes primitivos, compartiendo una fuerte afinidad con
las plantas vasculares, con las que han ido, bioquimicamente hablando, muy
paralelos en su evolución (RON & al., 1990; LÓPEZ-SAEZ, 1992). Nuestro tra-
bajo es una colaboración, en el sentido de establecer las relaciones filogené-
ficas y quimiosistemáticas entre los diversos órdenes de la clase Musci, aten-
diendo exclusivamente a su composición flavonoidica.
RESULTADOS Y DISCUSIÓN
En Ja Tabla 1 se muestra la recopilación realizada sobre la presencia de
flavonoides en la clase Musci. Los resultados se presentan separando las tres
subclases consideradas (Sphagnidae, Andreaeidae y Bryidae) y dentro de cada
una de ellas los órdenes y familias respectivos, siguiendo la clasificación sis-
temática y autorías propuestas por ANDERSON & al. (1990) y CROSBY &
MAGLLL (1981).
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MENTLELN & VOWLNL<EL.. (1984)
McCLt.JRE & MILLER (1967)
EFLMENK & DZENLS (1962)
BENDZ & al. (1966a)
EFLMENKO & DZFNL5 (1962)
Rt.JDOLPH & VOW[NKEL. (1969)
VOWLNKEL.. (1975)
SEEGER (1992)
RLJDOL.PH & JOHNK (1982)
BECKER (1986)
RtJLJOLPH & JOHNK (1982)
RUDOLPH & JOLLNL< (1982)
BLZNLJZ & al. (1966a)
RUDOLPH & .IOLLNK (1982)
2. SUBCLASE ANDREAEIDAE
2.1. orden Andreaeales











BENOZ & al. (1966a)





























GEIGER & MARKHAM (1992)
MARKEIAM in GELOF.R (1990)






1 A. López-Sáez; M.0 J. Pérez-Alonsoy A. Velasco Negueraela
Tabla 1 (continuación): Flavonoides en Masci*±*





























































MCCLtJRtE & MILLER (1967)
MARKHAM & al. (1988)
MARKHAM o GEIGER (1991))
SEECER (1992)




BI?NDZ & al. (1966a)
BENOZ & al. (1966a)
MeCí URE & Mííin (>967)
N:LssoN & al, (1973)
NILS.SON & al. (1973)






RON & al. (1991>)
RON & al. (1991>)
SEEGER (1992)





MeCírRE & Mííin (1967)
MCCLVRE & Míí.vr.R (1967)
BKxCR (1986)


















MCCI.IJRF & MILLER (1967)
MCCt.IJRF & Mít.írR (1967)
SEEGER (1992)
MCCLURE & MILLER (1967)
MCCuIRE & MIítsR (1967)
Srncr.ít(1992)
MCCLURE & MILLER (1967)
MCCIIJRE & MIlLER (1967)
MCCLJJRE & MILLER (1967)
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Tabla 1 <‘continuación): Flavonoides en Masci***












































































RON & al. (1990)
BECRER (1986)












BENDZ & al, (1966a)
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Tabla 1 (continuación): Flavonoides en Musci*±±



























McCIXJRE & MILLER (1967)
RON & al. (1990)
RON & al. (1990)
BENOZ & al. (1966a)
McCí.íjRrs & MILLER (1967)
GEIGER & al. (1988)


























Wrímz & IRAN (1977>
SEEGER (1992)






NíLssoN & BENoZ (1973)































STEIN & ZINsMEIsTER <1991)
SíEIN (198Mb)
SrEIN & ZINSNILsJER (1991)
MARRHAM & GIVEN (1988)
MARKHAM & (iIVE.N (1988)
&rzíN (198Mb)
SrEIN & ZINSMFISrtlR (1991)
9 SrvIN & ZINSMEISTIER (1991)
McCLVw & MILLER (1967)
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SíFIN (198Mb)
STEIN & Z!NSMEISTER (1991)
9 McCí.í’Rís & MILLER (1967)

















































































































STEIN & al, (1985)
SIFIN & al. (1985)
SíFíN & al. (1985)
STEIN & al, (1985)











SIEGEL & al. (1989)
SIEGEL & al. (1989)
SIEGEL & al. (1989)
SIECEL & al. (1989)







BENOZ & MARTENSSON (1961)
BENOZ & al, (1962)
STEIN (1988!,)
STEIN & ZINSMEISTIER (1991)
HIERZEELDER (1921)
STF.IN (1988b)
.STF.IN & ZINSMEISTER (1991)
SIZIN & ZINSMBIslER (1991)
SrríN (1988b)
STEIN (1988b)
STEIN & ZINsMEISIER (1991)
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Tabla 1 (continuación): Flavonoides en Masci***




















































SrFIs & ZINSMEISTER (1990)
STEIN & ZINSMEISTER (1990)
STEIN & ZíNsuísísmít (1990)
STEIN & ZINSMEISTER (1990)
SrEIN & ZINSMEIsIER (1990)
STEIN & ZíNsMFísmR (1990)
STHN & Z!NS&ItÁSrER <>99))









STEIN & ZíNsMtsísIER (1991)
SIFIN & ZINSMEISTER <1991)
&rrIN & ZíNsMízíslER (1991)
STEIN & ZíNsrvwísEER (1991)
SIFIN & ZíNsuíiísmg (1991)
STEIN & ZINSMEISTER (1991.)
SrEíN & ZíNsMíJíslER (1991)
STEIN & ZINSMEISTER (1991)
(1) SIEIN & ZíNsuEísmR (1991)
STEIN (1988b)






BENOZ & MÁíríENssoN (1963)
NILSSON (1969)
BENn» & al. (1966a)
STEIN (1988b)
SIFIN & ZINSNIEISTER (1991)
MCCLVJRE & MILLER (1967)
STEIN (1988b)
STEIN & ZINSMEISTER (1991)
SíríN (1988b)
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MEICHIERT & AL5TON (1965)
BECRER (1986)
LEIDINcER (1984)










ROPONEN & NíLssoN (1977)





FREITAG & al. (1986)
FREIT.ác & al. (1986)
WYMT & al. (1991a)
WYÁn & al. (1991a)
WVAJT & al. (1991 a)
WvAn & al. (199½)
ANmJr (1992)
KOPONEN & N:LssoN (1977)
WYA1T & al. <1991a, 1991b)
WYMT & al (l99lw 1991b)
WVÁir & al, (i991a, 1991b)
WYMT& al. (I991a, 1991b)
WYAEI & al. (1991a, 1991b)
KoZLowsKí (1921)
MELCHERT & ALSTON (1965)
McCLtJRE & MujER (1967)
KOPONIXN & NíLssotq (1977)
BIEHL (1988)
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Tabla 1 (continuación): Flavonoides en Masci*±*
































































































ANHJJT &. al (1989a)
ANHUT& al. (1989a)




ANíít.T & al, (1992)
SEECIER (1992)
KOPONEN & Níí.ssoN (1977)




GEIGER & al. (1988)
ANFItIT & al. <1989a)
ANHIJr & al. (1989a)
ANHUT & al (1989a)
WYATI & al. (1991 a)
WYAVI & al. (1991a)
WsATr & al (1991a)
WYAIT & al, (1991a)





ANHJ’T & al. (1992)
SIEFUER (1992)
KOPONEN & NíLssos (1977)
Bíszut (1988)
Wsárr & at (1991 a)
WYATT & al. (1991a)
Wvxív & al. <1991a)
WYATT & al. (199½)
W5ATT & al. (1991a)
ANI]IJT (1992)
KOPONEN & Nmssos <1977)
Wvxíí & al, t1991a)
WNA]1& al. (1991a)
WYATT & al. (1991a)
W’íATT & al. (1991a)
AÑHtJr (1992)
KoPONFN & NíLssoN (1977)
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Tabla 1 (continuación): Flavonoides en Masci***

























































































WYAIT & al. (199½)
Wyan & al (i991a)
WYATr & al (1991a)




KOPONFN & NíLssoN (1977)
BF.NDZ & al. (I966a)
HARRORNE (1967)











MijEs & al (1986)






Mt.ivs & al. (1986)
MIJES & al (1986)
Lt:IDINGER (1984)
WvArr & al. (1991h)
KOPONEN & Níí.ssoN (1977)
RoN & a]. <1990)
SEEGER (1992)
1-lAtíN (1993)
MCCLt.JRE & MIllER (1967)




SEECER & al. (1993 a)
SALM <1992)
SALtA & al. (1993)
LÓPEZ-SAEZ <1994)
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Tabla 1 (continuación): Elavonoides en Masci4-~



















































LÓPF.Z-SAEZ. & al. (1995)
BENI,, & al. (1966a)
SEEGER & al. (1991)
Lóptz-S AP! (1992)
SEStEE (1992)
SEECER & al. (1992b)
SEFUER & al. (1992b)







GEI(;IER & al (1995)
GEIGER & al. (1995)
SALtA (1994)
MCCLtJRE & MILLER (>967)
GEIGER & BORLI (1989)
LÓPEz-SAL! (1992)
MCCIliRís & MíILt:R (>967)
McCL:;RI’ & MIllER (1967)
SIVECER (1992)
























MCCLIJRE & MILLER (>967)
SEECER (1992)
MCCLSJRF & MILLER (1967)
rVICCLIJRE & MILLER (>967)
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BENDZ & al. (l966a)
SALtA (1994)
SEEGER (>992)
MeCtíJEE & MILLER (1967)
SALtA (1994)
McCít.JRE & MítLER (1967)
BENuZ & al. (l966a)
VANDEKERKIIOVE (1980)
SJZLCLR <1992)
MCCLIJRE & MILLER (1967)
BECKER (1 986)
MCCLIJRE & MILLER (1967)













BENIS! & al. (1966a)
McCLI:RE & MILLER (1967)
OSTERDAIn (1976)
OSTERDAHI. (1976)
OSTERDAFIL & al. (1976)
SEEGER (1992)
SEEGER (1992)
OSTERDAHI & I.INDRERO (>977)
22 J. A. López-Sáez; M.0J¿ Pérez-Alonso yA. Velasco Negueruela
Tabla 1: Flavonoides en Musci4-4.4.
































RON & al. (1991>)
BENDZ & al. (1966a)
BECRER (1986)
GEIGER & al (1988)
RON & al. <1990)
SEECER (1992)
BECEER <1986)




















BENDZ & a> <1966a)






McCitsRE & MILLER (>967)


















MCCLI:RE & MIllER <>967)
SEECER (1992)
SEEGER (1992)








McCLuIc & MILlER (>967)
SEEGER (>992)
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ToMa 1: Flavonoidesen Musci+**











































































McCítJRo & MILLER (>967)
3 BECRER <1986)
RON & al. (1990)
MeCLURE & MILLER (1967)
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Tabla 1: Flavonoides en Musci***





- biflavonoides SEEGER (1992)
+3 3 BECKER (1986)
-p BENOZ & al. (>966a)
±3 3 BECKER (>986)























McCííjíw & MítíER (1967)
VANDEKERKHOvE (1977b)
BENOZ & al. (1966a)
SIEvERS (1992)
VANDEKERKHOVE (>980)


















































- bifiavonoides SíEvEas (1992)
-P BENOZ & al. (1966a)
McCLIJRE & MILLER (>967)
-P BENOZ & al. <1%6a)
BECRER (1986)
bitíavonoides SEEGER (>992)
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Tabla 1: Flavonoides en Musci**±






















































































SEEGER & al. (1993b)
SIsvERs (1992)
BENOZ & a>. (1966a)
BECRER (1986)




BENOZ & al. (1966a)
VANOEFEREHOVE (1977b)
McCLURE & MILlER (1967)







MCCLURE & MILLER (1967)
SEEGER (1992)
McCLuRE & MILLER (1967)













BENn! & al. (1966a)
MCCLURE & Míí.í.ER (1967)
SEEGER (1992)
SíEvERs (1992)
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Tabla 1: Flavonoides en Musci**±

































SIEVERS & a> <1992)
SIítvERs & al (>992)
SIEVERs & al. (>994)
SíEvERs & al, <1994)
SIEvERS & a> (1994)







BENn! & al, (>966a)
BENDZ & al. (1966a)
MCULURE & MILLER (1967)
VANDEREREIIOVE (1977b)
SIEVEEs (1992)






























McCíí~RF & MILlER (1967)




REJIKER & a>. (>986)
BECRER & a>. (1986)
BECXER & al (1986)
GEIGER & al (1988>
RON & a> (1990)
bif>avoíioidcs SEEGER (>992)
RElEER <>986)
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Tabla 1: Flavonoides en Musci***








































MCCLtJRE & MILLER (1967)
BECEER (1986)
SEEGER (1992)























MCCLtJRE & MILLER (1967)
VANDEREREHOVE (1 977a)
BECKER (1986)
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Tabla 1: Flavoaíoides en Musci***
F>avonoides4- Tipo (nr4- Referencias




Dawsonia superba - biflavoisoides SEEGER (>992)
Dcndroligotrichum dendroides - biflavoisoides SEEGER (>992)
Pogonatum con,ossun, + 3 JUNG (>994)
Pogonatumo urnigerum + 3 JUNG (1994)
Polvtricbadelphus longisetus - bifiavonoides SLLGER (1992)
Polytrichum alpiínumo JUNG (1994)
Po[ytrichun, coínoíune -P IIEND! & a> (1966a)
+ 3 McCíupí< & MI¡:sR (>967)
biflavonoides SEEGER (>992)
JUNG (1994)
Polytí iclíuííí toiillOSUila JUNO (>994)
Polvtrichun, juniperinumo JUNG (>994)
Polytrichumo ohiense + McCIIJRE & MIlLER (1967)
Polytrichían, sexangulare BLCKEK (>986)
Polytrichumo Icncllum JUNG (1994)
A usc nc¡a/pccsc’ncia de lía soncídes + presencia dc llavosoides: = ausencia dc fisvissssides (si sss sc especules cía lipo cosí
creUs) 1’ = ansIada dc prosatoe¡aaidiícas; +2 = idcísíi Íicsci ón teníativa ci dudosa
>1ro dc fíasoisoide Eatíc paréntesis se ¡aslica cl nuncos cdeiaícÍiecdcs dc cada tipo esa ido es conocido 2 = dalis desconocido
o dudoso: gis = gI¡cós¡do
las rcfercnciaabih>icsgcáliess sc Itas o,eaísc,ssssslóg¡csys]l hética cstc paraoad» GO d
0 las espcc¡es essss ideoda:
La recopilación de los diversos tipos flavonoidicos identificados en musgos
(Tabla 1) pone de manifiesto que únicamente se conocen flavonoides en la sub-
clase Bryidae, que su presencia es dudosa en Andreaeidae y que están totalmen-
te ausentes en Sphagnidae. No obstante, en esta última subclase se conocen unas
antocianidinas un tanto especiales (esfagnorrubinas) que algunos autores consi-
deran que no pertenecen al tipo estructural de los llavonoides. En Andreaeidae,
en los últimos años se está postulando la existencia de flavonoides (BFCKER,
1986) y cabe la duda sobre si sintetizan biflavonoides (SFEcns, 1992), aunque
aún deben confirmarse tales resultados.
En resumen, la química flavonoidica de musgos parece ír encaminada a que
la síntesis de flavonoides es exclusiva de la subclase considerada como más evo-
lucionada, la subclase Bryidae, estando ausentes por el momento en Sphagnidae
y Andreac’idae. La subclase Bryidae exhibe una enorme variedad de tipos flavo-
noídicos que incluye flavonas (agliconas, C- y 0-glicosiladas), isoflavonas e iso-
flavonas 0-glicásidos, auronas. 3-deoxiantocianidinas, chalcónas, ~¿idos flavo-
noidicos, aldehidos flavonoidicos, biflavonoides y triflavonoides. Las flavonas
derivan en general del esqueleto de apigenina o de su hidroderivado la luteoli-
na, tales como vitexina, crisoeriol o diosmetina. Entre las flavonas identificadas
se encuentran, ya no sólo las propias agliconas (apigenina y luteolina), sino sus
28
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derivados glicosilados. Los azúcares pueden unirse a la molécula de flavona
mediante enlaces de tipo C-, O- y O-C-. En musgos se conocen flavonas-O-gli-
cósidos, flavonas-O-diglicósidos, así como derivados tri- y tetraglicosilados. Los
azúcares más frecuentes son respectivamente la glucosa y en menor medida la
ramnosa.
Los flavonoles en musgos son escasos y por lo general derivan del kaemfe-
rol (3-OH-apigenina). Se ha identificado la aglicona correspondiente así como
derivados mono y di-O-glicósilados. Al igual que los flavonoles, las isoflavonas
se han citado pocas veces en musgos, y en concreto, exclusivamente en la fami-
lia Bryaceae. Por lo general, las isoflavonas de musgos derivan del orobol y de la
pratenseina, tanto a nivel de aglicona como de 0-glicósidos y 0-diglicósidos.
En cuanto a los biflavonoides, son sin duda el mejor marcador flavonoidico,
específicos de musgos, que permiten diferenciar la composición flavonoidica de
éstos respecto a las hepáticas, en las cuales están ausentes. Su identificación por
primera vez en Dicranum scoparium supuso una gran sorpresa, aunque hoy en
día dichos compuestos se conocen en bastantes especies y, día a día, su natura-
leza es más variada.
Auronas, chalconas, ácidos flavonoidicos y aldehidos flavonoídicos tienen
una representación minoritaria en la química flavonoidica de musgos. Sólo se ha
identificado por el momento una aurona en Funaria hygrometrica (Funariaceae)
aunque se conocen biflavonoides con dos monómeros de aureosidina. La única
chalcona conocida en musgos es un derivado 0-glicosilado, cuya estructura está
aún por determinar en Plagiomnium (Mniaceae). Los ácidos flavonoídicos se
identificaron por primera vez en Bartramia pomijormis, y la estructura elucida-
da fue denominada ácido bartrámico, que en realidad posee un monómero de
luteolina sustituido en C-8 por un grupo ácido. El otro ácido flavonoidico cono-
cido es el ácido hípnico de Hypnum cupressij’orme, derivado de un dihidroflavo-
nol. En esta última especie se identificó así mismo el único aldehido flavonoídi-
co conocido, también derivado de un dihidroflavonol.
Las antocianidinas de musgos corresponden básicamente a dos tipos de
estructuras. Unas derivadas de la luteolinidina, tanto mono como di-O-glicosila-
das, identificadas en Bryum spp. y Splachnum spp.; y otras, las esfagnorrubinas
del género Sphagnum, tienen una estructura muy peculiar ya comentada.
La presencia de 3-deoxiantocianidinas, de biflavonoides y triflavonoides
ínacrocíclicos, hipuogenoles y chalconas, así como de dihidroflavonoles, viene
en resumen a indicarnos que los musgos no son embriobiontes primitivos, sino
que comparten una fuerte afinidad con las plantas vasculares, por lo que bio-
químicamente hablando parecen haber tenido una evolución paralela. Día a día
se identifican nuevos flavonoides en musgos, e incluso algunos dc ellos incluyen
tipos flavonoidicos hasta ahora no descritos (chalconas, biauronas); e incluso,
ciertas estructuras son completamente novedosas en la química de los produc-
tos naturales, ta)es como los biflavonoides y triflavonoides macrocíclicos
(GEIGER & al., 1995; LÓPEZ-SAnz, 1994). Pasando ahora a analizar la presencia
de cada uno de los tipos flavonoidicos en los táxones considerados, obviaremos
las subclases Sphagnidae y Andreae¿dae por carecer éstas de flavonoides en sen-
tido estricto.
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En 11 de los órdenes de la subclase Bryidae en los que se estudió la compo-
sición flavonoídica, se identificó al menos la presencia de flavonoides.
Unicamente en 3 no se detectó ningún flavonoide (Buxbamiales, Tetraphidales,
Polytrichales).
ORDEN DICRANALES
El orden Dicranales, considerado como el menos evolucionado de la subclase
Bryidae, de los que fueron investigados, se caracteriza por sintetizar básicamente
dos tipos de flavonoides: flavonas glicosiladas y biflavonoides. La presencia de
agliconas flavónicas se demostró únicamente en una especie de Dérichaceac,
mientras que los derivados 0-glicosilados se conocen sólo en Dicranum scoparium
de Dicranacene. Los biflavonoides en el orden se identificaron en una especie de
las familias Ditrichaceae, Bryoxiphiaceae, Easíidiaceae y Rhabdoweisiaceae; en 2
de Dycnemonaceae y en 17 de Dicranaceae. En esta última familia, todas las espe-
cies investigadas se caracterizaron por sintetizar biflavonoides, excepto Dier¿snella
hochreutineri y Leucoloma serrulatum, aunque dichas especies han sido única-
mente estudiadas por MCCLI JRE & MILLER (1967), cuyo trabajo necesita una pro-
funda revisión. Unicamente en las familias Leucobryaceae, Calymperaceae y
Schistostegaceae no se pudieron identificar flavonoides. En resumen, el orden
Dicranales se caracteriza por sintetizar básicamente biflavonoides, excepto
Dicranum scoparium, que también sintetiza flavonas 0-glicosiladas.
ORDEN FISSIDENTALES
El segundo orden considerado, Fissidentales, ha sido poco estudiado pero se
ha demostrado la síntesis dc biflavonoides en una única especie de
Fissidentaceae, aunque el resto no parecen sintetiZados. Dichos resultados esta-
rían próximos a los del orden anterior.
ORDEN BUXBAMIALES - ORDEN PO’ITIALES
En el orden Buxbamiales no se ha demostrado por el momento la presencia
de flavonoides, por lo que debemos sospechar que carecen de ellos. El orden
Pottiales sigue la tónica anterior, ya que se han identificado únicamente biflavo-
noides en una especie de Encalyptaceae y en 4 de Pottiaceae.
ORDEN GRIMMIALES
En el orden Grimmiales se conocen sólamente biflavonoides en 3 especies
de Grimmiaceae y una de Phyca>wmitraceae, y ningún otro tipo de flavonoide. De
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nuevo, nos encontraríamos con que estos primeros órdenes, supuestamente
menos evolucionados, de la subclase Bryidae se caracterizan por sintetizar casi
exclusivamente biflavonoides.
ORDEN FUNARIALES
En el orden Fanariales la situación cambia sensiblemente respecto a los
órdenes anteriores, ya que a los biflavonoides identificados en 2 especies de
Funariaceae y una de Splachnaceae, hay que sumar otros tipos Ilavonoidicos,
tales como auronas en Funariaceae y antocianidinas en Splachnaceae. Es difícil
precisar si la aparición de estos dos nuevos tipos flavonoidicos ha de conside-
rarse o no como un carácter más evolucionado respecto a los órdenes anteriores.
De hecho, se conocen antocianidinas en la subclase Sphagnidae, aunque de una
estructura muy especial; y de la misma manera, se conocen biflavonoides for-
¡nados por dímeros con aurona (incluso biauronas) en Dicranaceae, del orden
Dicranales. De acuerdo a lo anterior, podría postularse que la síntesis de anto-
cianidinas, auronas, flavonas y biflavonoides ha de considerarse como un carác-
ter poco evolucionado o plesiotipico en musgos.
ORDEN ERVALES
El orden f3ryales permite tomar los postulados anteriores como válidos, ya
que sirve de ‘frontera” entre los órdenes menos evolucionados y los más evolu-
cionados de la subclase Bryidae. En este orden, y más concretamente en la fami-
lia tipo Bryaceae, los tipos flavonoídicos identificados son muy numerosos. Se
conocen flavonas (3 especies), flavonas-O-glicósidos (6 especies), flavonas-C-gli-
cósidos (3), isoflavonas (2), isoflavonas-O-glicósidos (2), antocianidinas (4), flavo-
noles (1), flavonoles-O-glicósidos (2) y biflavonoides (6). La síntesis de isoflavo-
nas y flavonoles, de acuerdo a lo anterior, debería tomarse como un carácter
evolucionado en musgos, frente a los órdenes anteriores que no sintetizan dichos
tipos flavonoidicos. La identificación en Bryaceae de biflavonoides formados con
>nonómeros de isoflavona (brioflavona y heterobrioflavona) podría confirmar lo
antes expuesto. y reafirmamos en que el orden Bryales, y más concretamente la
familia Bryaceae, separaría los órdenes menos y más evolucionados de la subclase
Bryidae. Las isoflavonas y sus derivados tienen estructuras que simulan a los este-
riodes (SwA¡N, 1986) y a otros controladores del crecimiento y desarrollo de cier-
tos depredadores potenciales, por lo que pueden interferir en dichos procesos. Así
mismo, ciertas estructuras poliméricas como proantocianidinas y biflavonoides,
pueden unirse a proteínas, incluido enzimas, y a otros polímeros tales como poli-
sacáridos y ácidos nucleicos (SwAIN, 1986), favoreciendo la función defensiva de
las isoflavonas contra la depredación. En Bryaceae se sintetizan tanto isoflavonas,
antocianidinas como biflavonoides, lo que sugiere que la síntesis de isoflavonas en
la familia es una especialización particular frente a la depredación por insectos, ya
que en ninguna otra familia ni género de musgos se sintetizan.
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En la familia Mniaceae, del orden Bryales, se cumplen perfectamente
todos los postulados anteriores, ya que al igual que en Bryaceae, se recono-
cen biflavonoides (4 especies), flavonas-O-C-glicósidos (6 especies), flavo-
nas-C-glicósidos (8), flavonas (6), flavonas-O-glieósidos (10); y el carácter
supuestamente más evolucionado, la síntesis de flavonoles-O-glicosilados en
una especie. Así mismo, se identificó una chalcona (0-glicósido) en una
especie, cuya presencia debería considerarse como un carácter de poca evo-
lución, ya que su síntesis apenas requiere muy pocos pasos metabólicos
(SwAIN, 1986). En seis familias del orden Iiryales, o bien sólo se han identifi-
cado biflavonoides (Rhizogoniaceae, Hypnodendraceae, Leptostomataceae,
Meesiaceae) o ni siquiera se conoce la síntesis de flavonoides
(Spiridentaceae). En Timmiaceae se sabe de la síntesis de f]avonoides, pero
no se han descrito biflavonoides.
En las dos familias restantes estudiadas en el orden Bryales, se conoce la sín-
tesis de biflavonoides tanto en Bartramiaceae como en Aalacomniaceae; pero a
diferencia de los órdenes anteriores e incluso del resto de familias de su propio
orden, se han identificado en ambas triflavonoides, e incluso, en Bartramiaceae
triflavonoides cíclicos (GEIGER & al., 1995; LÓPEZ-SAEZ, 1994). Así mismo, en
Bartramiaceae se conocen biflavonoides macrocíclicos y ácidos flavonoidicos.
Todos estos caracteres (ciclación molecular, adición de un tercer monómero,
existencia de ácidos flavonoidicos) han de considerarse conjunta y separada-
mente como bastante evolucionados respecto a los anteriores órdenes o familias
de Bryales, que no los poseen. Así mismo, la existencia de triflavonoides en
Aulacomniaccee y en Bartramiaceae habla en favor de su gran parentesco filo-
genético.
ORDEN ORTOTRICHALES - ORDEN LEUCONDOTALES
En el orden Orrotrichales se conoce la síntesis de biflavonoides en 4 espe-
cies de Ortotrichaceae. En Leacodontales la situación es similar al orden ante-
rior, ya que se han identificado biflavonoides en 9 familias (Racopilaceae,
Neckeraceae, Leucodontaceae, J-Iedwigiaceae, Meteoriaceae, Ptychomniaceae,
Cryphaceae, Cyrtopodaceae, Lepyrodontaceae), de flavonas O- y C-glieosila-
das en Hedwigiaceae; y en el resto, o bien se conoce que sintetizan flavonoi-
des (a”terobryaceae) o que no los sintetizan (Fontinalaceae, Climaciaceae,
Anomodontaceae, Thamniaceae, Phyllogoniaceae, Prionodontaceae). En resu-
men, se sigue observando la supuestamente poco evolucionada síntesis en
musgos de biflavonoides y flavonas, sin añadir ningún carácter de mayor evo-
lución.
ORDEN HOOKERIALES
En el orden Hookeriales no se han detectado flavonoides en Hookcriaccae y
se han identificado biflavonoides en Hypopterygiaceae.
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ORDEN HYPNALES
El orden Hypnales va a confirmar, sin embargo, muchos de los postulados antes
expuestos. En la familia menos evolucionada del orden, Leskeaceae, no se han iden-
tificado flavonoides; al igual que en Echinodiaceae y Rhytidiaceae; mientras que en
Thuidiaceae, Amblystegiaceae, firachyteciaceae, Entodontaceae, Plagiotheciaceae,
l-Jypnaceae, Sematophyllaceae, Lemhophyllaceae e Hylocomiaceae se conoce la sín-
tesisde biflavonoides. En Amblystegiaceae se han identificado también antocianidi-
nas; y en Hylocomiaceae flavonas y flavonas-O-glicosiladas; considerados todos
estos caracteres como de poca evolución, y que confirman lo hasta ahora hipoteti-
zado. Es precisamente en la familia tipo, Hypnaceae, donde se demuestra la exis-
tencia de ciertos caracteres que penniten considerar al orden Jzlypnales como más
evolucionado respecto a los anteriores. Tales caracteres son la síntesis de flavonoles,
de ácidos flavonoidicos, de aldehidos flavonoidicos y de biflavonoides formados por
dímeros de flavonol y dihidroflavonol. Todos estos caracteres han de considerarse
en conjunto como un carácter bastanteevolucionado, sobre todo la identificaciónde
derivados con dihidroflavonol; por el gran número de pasos metabólicos que requie-
re su síntesis (SwAIN, 1986).
ORDEN SELIGERALES
El orden Seligerales no añade nada nuevo a lo ya conocido, pues únicamen-
te se sabe de la síntesis de biflavonoides en Seligeraceae.
ORDEN TETRAPHIDALES
Precisamente es en el orden Tetraphidales, en la familia Tetraphidaceae, don-
de se viene a confirmar, mediante la síntesis de dihidroflavonoles, que éste es un
carácter que supone cierta evolución con respecto a los órdenes que no los sin-
tetizan. Su síntesis en Tetraphidaceae (VANDF.KERKHOVE, 1977a) ha de conside-
rarse como un carácter apotípico, que explica la posición del orden como uno de
los más evolucionados de la subclase Bryidae junto al orden !Iypnales. La no sín-
tesis de biflavonoides en Tetraphidales explicaría, así mismo, que este orden sea
ciertamente más evolucionado que !-Iypnales, que silos sintetiza.
ORDEN POLYTRICHALES
En el último orden de la subclase, Polytrichales, no se conoce la síntesis de
flavonoide alguno, ni siquiera biflavonoides o flavonas, excepto los datos dudo-
sos expuestos para Pogonatum spp. En cambio, si se conoce la síntesis de otros
compuestos cercanos a los flavonoides como son las cumarinas (JuNo, 1994
JUNG & al., 1995). también identificadas en el orden anterior
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CONCLUSIONES
Las investigaciones sobre la química flavonoidica de musgos no han hecho
s¡no comenzar, a pesar de los productivos avances dc los últimos años. Cualquier
conclusión de índole filogenética o sistemática que se haga a nivel global, sobre
la composición flavonoidica de musgos, será al menos incompleta, ya que como
los resultados demuestran, los principales descubrimientos están aún por llegar.
A medida que se reinvestigan aquellas especies en las que se suponía conocer la
composición flavonoidica, se identifican nuevos flavonoides antes no descritos.
Por todo ello, las conclusiones que antes derivaron de tales conocimientos deben
revisarse y ponerse al día, sobre todo los trabajos de McCLtJRF & MIILEa
(1967). Trás un profundo análisis, se podrá albergar, al menos, alguna hipótesis
preliminar sobre las relaciones filogenéticas existentes entre musgos, hepáticas
y antocerotas; y entre éstos (briófitos) con las algas o los pteridófitos.
Podríamos pues, finalmente, hipotetizar acerca de la evolución sufrida por
los flavonoides en Musci. de acuerdo a lo antes expuesto, a través de las siguien-
tes concluciones:
1. La síntesis de antocianidinas en la subclase Sphagnidae ha de considerar-
se como un carácter poco evolucionado, que nos permite afirmar que esta sub-
clase es la más primitiva de musgos. Esta afirmación, sin embargo, debemos
tomarla con precaución, pues si bien es cierto la presencia de antocianidinas en
la subclase menos evolucionada de musgos, también lo es que la síntesis de anto-
cíanidinas requiere numerosos pasos en la ruta biosintética, lo que de acuerdo a
SWAIN (1986) no es típico de organismos poco evolucionados. No obstante, la
particular estructura de las esfagnorrubinas de Sphagnidae nos permiten mante-
ner tales postulados.
2. En la subclase Andreaeidae no hay antociadinidas pero sí posiblemente
tiavonoides, por lo que parece ser más evolucionada que la subclase anterior.
3. En la subclase Bryidae, la más evolucionada de Musci, los órdenes más
primitivos se caracterizan por sintetizar básicamente auronas, flavonas y billa-
vonoides, y excepcionalmente chalconas. De hecho, tanto la síntesis de flavonas
como de biflavonoides requiere de pocos pasos biosintéticos a partir de la flava-
nona, mediante una flavona-sintasa. Esta poca elaboración de la ruta biosintéti~
ca, tanto de flavonas como de biflavonas (biluteolinas), habla en favor del carác-
ter plesiotípico que su presencia en musgos posee. Lo mismo puede afirmarse dc
las chalconas, ya que constituyen la estructura básica a partir de la cual se bio-
sintetizan el resto de flavonoides. El orden Bryales supone la frontera entre los
órdenes menos evolucionados de la subclase (con flavonas, auronas y biflavo-
noides) y los más evolucionados. En dicho orden se aúnan caracteres considera-
dos de poca evolución (flavonas, biflavonoides y los relictos bioquímicos dc
antocianidinas y chalconas), con otros que suponen un paso evolutivo notable
(síntesis de flavonoles, isoflavonas, trifLavonoides, ácidos [avonoidicos y
ciclación molecular). A partir de dicho orden Bryales parece existir una tenden-
cía a reducir la síntesis de flavonoides, aunque órdenes más evolucionados
siguen presentando caracteres que suponen un nuevo paso evolutivo, como ocu-
rre con la síntesis de dihidrollavonoles y aldehidos flavonoidicos en Hypna/es.
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En particular, la síntesis de dihidroflavonoles, parece ser un paso evolutivo nota-
ble que podría culminar definitivamente la evolución de la complejidad estruc-
tural de los flavonoides de musgos. En Tetraphidales se mantiene la síntesis de
dihidroflavonoles, pero se pierde definitivamente la de biflavonoides. Así mis-
íno, se comienza a sustituir la síntesis de flavonoides por cumarinas, que se ve
culminada en Polytrichales, el orden más evolucionado de musgos, en el cual la
tendencia es a no sintetizar flavonoides y sí cumarinas.
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